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 I 
摘要 
红树林泛指生长在热带、亚热带地区河口或海岸潮间带的木本植物群落，是
适应陆地与海洋过渡区域的一种特殊森林类型。白骨壤（Avicennia marina）是
红树林中常见的红树植物，是群落演替中的先锋物种。对于生长在滨海湿地相对
低氧环境的白骨壤而言，其根系统对湿地环境有高度专业化的适应。根据白骨壤
根结构生长位置和生长方向不同，将其分为四种根结构，分别为在地面下方水平
生长且围绕树干延伸数米的水平根（Cable root）、垂直于水平根向地下生长的
锚定根（Anchor root）、垂直于水平根向地上生长并且从泥土浮现在地上的呼吸
根（Pneumatophore）及从在呼吸根基部水平方向长出来的直径较细的营养根
（Feeding root）。科研工作者大多从解剖学以及生理学水平上研究白骨壤呼吸根
结构，并没有从分子水平上研究其具体发育过程以及负向地性的分子机制。本课
题首次通过转录组测序（RNA-seq）方法从分子水平上揭示白骨壤呼吸根发育过
程和负向地性形成的分子机制。 
本文首先通过野外观察白骨壤呼吸根与锚定根在同一水平根上的空间分布
情况，通过石蜡切片方法确定不同发育阶段锚定根、呼吸根结构。利用 RNA-seq
以及生物信息学方法分析不同发育阶段呼吸根、锚定根发育过程的分子机制。其
次通过石蜡切片方法比较呼吸根、锚定根、茎尖解剖学上主要区别，利用 RNA-seq
和生物信息学分析方法分析从微观方面揭示白骨壤生长方向不同呼吸根、锚定根、
水平根、茎尖组织向地性生长的分子机制，获得白骨壤根结构的转录组序列，且
两两比较分析不同生长方向组织之间转录水平差异，一方面可以揭示白骨壤呼吸
根负向地性的分子机制，另一方面可以为筛选植物根系负向地性的分子标记提供
理论依据。本研究取得的主要结果和结论如下： 
1. 本研究利用 Illumina Hi-seq 2500 测序平台进行双端测序，通过对白骨壤不
同类型根组织的转录组测序结果进行组装及拼接，获得白骨壤转录组参考序列，
包括 83131 个 Unigenes，测序组装质量均符合生物信息学分析标准。对所得的基
因在 NCBI-NR 数据库中注释，有 25759 个基因被 Nr 数据库注释，注释率为 30.6%。
符合转录组测序注释率范围。通过主成分 PCA 分析揭示白骨壤根组织所有样品
重复性均良好，本实验结果有较高的可信度。 
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 II 
2. 本研究利用石蜡切片技术确定呼吸根发育过程，揭示呼吸根的形成是一
个复杂的动态过程，主要包括呼吸根起始阶段以及呼吸根浮现两个阶段。首先呼
吸根根原基起源于水平根中柱鞘，经过连续的垂周分裂以及平周分裂，最终根原
基从水平根向上生长发育出来，呼吸根是以水平根为主根而发育出来的另一种形
态的侧根。通过对白骨壤根组织不同发育阶段进行分析转录组序列信息，特异基
因分析结果揭示锚定根发育过程中油菜素内酯和生长素两者共同作用促进其从
水平根中发育出来。其发育过程与拟南芥侧根发育过程类似，主要受激素调控，
同时揭示锚定根是从水平根生长出来的另一种形式的侧根，是对滨海湿地低氧环
境的适应。 
3. 本研究通过解剖水平上研究负向地性呼吸根、负向地性茎尖和向地性锚
定根三种生长方向不同组织的差别，显示三种组织结均由表皮、皮层、维管柱三
部分组成，在呼吸根和锚定根内皮层中均含有通气组织，但其大小不一样，呼吸
根结构中通气组织的面积大于锚定根中通气组织的面积，而茎尖则不存在通气组
织；三种组织中木质部发育方式不同，锚定根中木质部的发育方式是外始式，而
呼吸根和茎尖中木质部的发育方式为内始式；通过对三种组织做纵切片进行观察，
发现呼吸根、锚定根中均有根冠结构，而茎尖则无。白骨壤呼吸根是一类介于真
正根结构和茎结构两者之间的特殊根结构，其存在是对滨海湿地这一低氧环境的
适应。RNA-seq 和生物信息学分析方法分析从微观方面揭示白骨壤生长方向不同
呼吸根、锚定根、水平根、茎尖组织向地性生长的分子机制，差异基因分类（Gene 
Ontology, GO）富集结果表明，白骨壤根系统通过体内进行酶活性调节以适应低
氧环境，其负向地性这一生物学过程主要受钙离子信号调节。差异基因和特异基
因代谢通路（Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes, KEGG）注释结果相同，
均说明白骨壤呼吸根负向地性生长由淀粉通路、钙离子通路以及生长素等通路相
互作用共同调控。其中在植物根系统初期发育过程中，通过将发育初期呼吸根与
发育初期锚定根两两对比，发现锚定根发育最初阶段其生长方向的确定主要是由
淀粉含量（淀粉粒）的不同而决定的。 
总之，本研究首次完成了白骨壤生长方向不同的根结构转录组测序，从分子
水平揭示红树植物白骨壤呼吸根发育阶段及其负向地性的的根本原因，为后续深
入研究植物根发育阶段、根系统负向地性的原因提供基因资源，同时为其提供分
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子基础。 
关键词：白骨壤；呼吸根发育；负向地性；转录组分析 
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Abstract 
Mangrove is a type of woody plant community that resides in tropical, 
subtropical estuaries and coastal intertidal zones. Mangrove is also a special forest 
type that adapts to the transitional area between land and ocean. Avicennia marina is a 
kind of common mangrove species, and the pioneer species in community succession. 
A. marina lives in relatively low oxygen environment in coastal wetlands and their 
root system is highly specialized to the tidal wetland environment. According to the 
different growth locations and directions, the root system of A. marina is divided into 
four parts. Cable roots run horizontally and radially more than 10 m from the tree 
trunk. Pneumatophores grow vertically upward from the cable roots and expose their 
tips into the air. Anchor roots grow vertically down to a depth of about 1 m from the 
cable roots. Feeding roots originate from the pneumatophores that are just under the 
ground surface and grow horizontally. Most of A. marina pneumatophore studies are 
mainly in the anatomical and physiological levels, and fewer researchers study the 
pneumatophore development process and the negative geotropism. 
In my project, the first step is to observe the pneumatophore and anchor root 
spatial distribution in the cable root from the Zhangjiang River Mangrove Reserve, 
Fujian Province, China. Then we used paraffin section to determine different 
developmental stages of pneumatophore and anchor root. Finally, with the 
transcriptome sequencing (RNA-seq) and bioinformatics methods to analyze the 
molecular mechanism of the development of the different developmental stages of 
pneumatophore and anchor roots. In addition, using the paraffin section method, we 
obverse anatomical differences of the tips of the shoot, pneumatophore and anchor 
root. At last, by RNA-seq and bioinformatics methods to analyze the molecular 
mechanism of pneumatophore negative geotropism. At the same time, it also can 
provide a theoretical basis for screening the molecular markers of pneumatophore 
negative geotropism. Following is the results and conclusions: 
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1. Using the Illumina Hi-Seq 2500 sequencing platform, we assembled the raw 
data of different tissues transcriptomes of A. marina, and obtained 83131 unigenes, 
and then annotated the A. marina transcriptome according to the NCBI-NR database.  
The results of the annotation were 25795 unigenes. Also, the principal component 
analysis of A. marina transcriptome revealed that all the samples had good 
repeatability, indicative of high reliability of the dataset. 
2. We determined the specific developmental stages of pneumatophore by 
paraffin sections. It was revealed that the pneumatophore formation was a complex 
dynamic process that included the pneumatophore initial and pneumatophore 
emergence stages. First, the pneumatophore root primordium originated from the 
cable root; then the cells undergone several anticlinal and periclinal divisions and 
finally exposed from the cable root. In this sense, the pneumatophore was another 
kind of lateral roots developed from the cable root. By analyzing the transcriptome of 
different developmental stages of pneumatophore and anchor roots, the specifically 
expressed genes of different developmental stages of anchor roots revealed that the 
combination of brassinosteroid and auxin. These hormones promoted the formation of 
the anchor root origin from the cable root. Under the same token, anchor root was 
another kind of lateral root which was developed from the cable root and it is an 
adaptation to the hypoxic environment in coastal wetlands. 
3. We used the paraffin section to obverse anatomical differences of the negative 
geotropism shoot and pneumatophore from the geotropic anchor root. All of these 
tissues had epidermis, cortex and vascular cylinder, both pneumatophore and anchor 
root have arenchyma, and pneumatophore arenchyma area was bigger than anchor 
root arenchyma, but for the shoot, there was no arenchyma. The xylem development 
patterns were different in the three tissues, anchor root xylem development was 
endarch, and shoot and pneumatophore xylem development were exdarch. Through 
the longitudinal section of three tissues, we found that pneumatophore and anchor 
root have root caps, but no cap in shoot tip. Thus, the pneumatophore was a kind of 
special root structure between the anchor root and stem, an adaptation to the hypoxic 
environment in coastal wetlands. RNA-seq analysis also found that the potential 
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molecular mechanism of pneumatophore negative geotropism. By comparing 
different growth of negative geotropism shoot, negative geotropism pneumatophore 
and geotropism anchor root and horizontally cable root. Gene Ontology (GO) 
enrichment results showed that pneumatophore negative geotropism was mainly 
regulated by the calcium signal. KEGG result of specific expression genes and 
different expression genes are the same, they show that negative geotropism was 
regulated by the interactions of statolish, calcium pathway and auxin pathway. During 
the pneumatophore and anchor root initiation, where the root growth direction was 
determined, starch plays an important role. 
In conclusion, my research was the first to complete RNA-seq of A. marina’s 
different growth directions root tissues. It had revealed that the mechanism of 
Avicennia marina pneumatophore development and negative geotropism. This 
research also provides the genetic resources and molecular basis for the further study 
of root development and geotropism. 
Key words: Avicennia marina; pneumatophore development; negative geotropism; 
Transcriptome analysis 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
厦
门
大
学
博
硕
士
论
文
摘
要
库
第 1 章 绪论 
 1 
第 1 章 绪论 
1.1 红树植物白骨壤概述 
红树林泛指生长在热带、亚热带地区河口或海岸潮间带的木本植物群落，是
适应陆地与海洋过渡区域的一种特殊森林类型[1]。其生境为周期性潮汐、高盐、
高温、强风及低氧的湿地，是滨海湿地的天然保护屏障，可保护沿海人类生命和
财产免受风暴、洪水及海岸的侵蚀，为动物提供栖息地和食物，对维持生态系统
完整性和生物多样性起到重要作用[2-4]。在全世界范围内，红树植物共有 70 种，
分属 20 科，27 属[5]。红树植物经过长期的自然选择和进化适应，对滨海湿地环
境产生适应性。如：红树属支柱根从树干和树枝向下延伸至淤泥中，为红树属植
物在滨海湿地提供稳定支撑作用，当支柱根完全被海水淹没时，可吸附水中的淤
泥和动植物碎屑且将其置于支柱根下方达到稳固作用[6]；秋茄植物的板状根不仅
可以维持植物的稳定性，而且有助于植物根系对水、营养物质和代谢产物的运输；
海榄属白骨壤的指状呼吸根可为红树植物提供充足的氧气；木榄属的膝状呼吸根
也可为植物地下根系提供氧气等等，这些不同类型的气生根结构均可从地下衍生
上来，为地下根系进行呼吸作用提供充足氧气[7]。 
白骨壤 （Avicennia marina）是红树林中常见的红树植物，是群落演替中的
先锋物种。其隶属于海榄雌属，在中国，主要分布于福建、广东、海南、台湾等
地。白骨壤株高约 3-11 米，树皮呈灰黄色并伴有光滑且脱落的圆色斑块；叶片
椭圆形到圆形，背面披短柔毛，正面无毛，革质，呈有光泽的黄绿色；果呈扁椭
圆形，直径约 20-25 毫米，颜色为灰绿色[8]，可食用。白骨壤具有较高的生态效
益和经济效益，其植株的不同组织对治疗哮喘、风湿、溃疡、癌症、糖尿病、疟
疾等疾病均有较高药用价值[9]。 
1.1.1 白骨壤呼吸根生理水平上对滨海环境的适应 
红树植物具有很强净化海水的功能，在沿海滩涂占据着重要生态位，白骨壤
属红树植物的一种。植物根结构与其功能是密切相关的，前人研究表明植物根结
构与水和有机物的吸收存在密切联系[10]。对于生长在滨海湿地相对低氧环境的
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白骨壤而言，其根系统对湿地环境有高度专业化的适应。根据白骨壤根结构生长
位置和生长方向不同，将其分为四种根结构，分别为在地面下方像电缆一样水平
生长且围绕树干延伸数米的水平根（Cable root）、垂直于水平根向地下生长的
锚定根（Anchor root）、垂直于水平根向地上生长并且从泥土浮现在地上的呼吸
根（Pneumatophore）及从在呼吸根基部水平方向长出来的直径较细的营养根
（Feeding root）[11]。对白骨壤四种根结构进行解剖学研究，发现均存在通气组
织，该通气组织是溶生型通气组织，是由于白骨壤根系缺氧使体内乙烯含量剧增，
最终使白骨壤根细胞程序性死亡和溶解而形成的[12]。且四种根系统中，呼吸根
中氧含量最高[13]。故白骨壤呼吸根的形成是对滨海湿地这一低氧环境的适应。 
白骨壤呼吸根有很大的潜在应用价值，其清除自由基的潜力可以用来治疗各
种自由基介导的疾病[14]。故对白骨壤呼吸根进行研究很有必要。白骨壤的呼吸
根负向重力性，表皮呈绿色且有皮孔，周期性受到滨海湿地潮水的影响，当潮水
退潮时，呼吸根表皮叶绿素通过光合作用产生氧气并将其运输到在低氧泥滩中相
对缺氧的水平根和锚定根供其呼吸[15]；当潮水涨潮时，呼吸根完全被水淹时，
其氧气浓度会减少 4-8%[16]，但呼吸根仍是红树植物在低氧情况下的供氧组织。
呼吸根中气体交换过程为氧气首先穿过皮孔和相对致密的组织，再进入通气组织
进行气体交换，若氧气进入纵向通气组织，则气体在根系统间运输会相对畅通[17]。
故呼吸根的存在有助于白骨壤适应长时间水淹的低潮带环境。 
1.2 植物根系统发育过程研究进展 
1.2.1 侧根发育过程 
根系统存在于所有维管植物体内，主要由木质部和韧皮部组成，由于其生长
于土壤表面之下，当考虑植物的生长与发育等指标常被忽视[18]，但其对植物生
长发育过程起极其重要作用，可将植物牢牢固定于土壤中，吸收土壤的水分和无
机盐、储存同化物质、合成激素或克隆传播信息等等。植物复杂根系统由胚根发
育而来，随着胚轴的不断生长，最终形成根系统中初生根（Primary root）。侧根
（Lateral root）起源于初生根的中柱鞘细胞，在不同物种中，侧根起源中柱鞘的
位置不同[19]。如在拟南芥中侧根起源于中柱鞘中与木质部相临的极细胞、在玉
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